
Neues vom Höhlenbären: 
Zur Morphogenetik der Backenzähne1) 

Von Gernot Rabeder (Wien) 

Vorwort 

Es mag manchen verwunderlich erscheinen, daß man vom H ö h l e n b ä r e n , 
den man die bestbekannte Ar t unter den ausgestorbenen Säuget ieren des Eiszeit­
alters nennt, und über den eine Unzah l von Art ikeln , darunter umfangreiche 
Monographien, ver faß t worden sind, heute noch etwas wirkl ich Neues heraus­
f inden kann. Diese Skepsis hä t te ich noch vor einem halben Jahr geteilt, als ich 
begann, das Material aus der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e zu sichten und fü r einen 
kurzen Vorbericht zu dokumentieren. Es ging mir dabei z u n ä c h s t darum, zu 
untersuchen, ob die H ö h l e n b ä r e n der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e der von 
K . Ehrenberg so genannten „ H o c h a l p i n e n Kle in fo rm" a n g e h ö r e n , wie sie 
ursprüngl ich von der Schre ibe rwandhöh le am Dachstein (Kat.-Nr. 1543/27) und 
von der Sa l zo fenhöh le im Toten Gebirge beschrieben wurde, oder ob hier Ver­
treter der „ N o r m a l f o r m " , d. h. der g roßwüchs igen Tief landform, vorliegen. Als 
Vergleichsmaterial diente mir dazu das reiche Material aus der D r a c h e n h ö h l e 
bei M i x n i t z , soweit es im Institut für Pa läonto logie der Univers i tä t W i e n aufbe­
wahrt wird. 

Schon die ersten Vergleichsstudien zeigten, d a ß die H ö h l e n b ä r e n - R e s t e 
aus der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e einem wesentlich anderen Evolut ionsniveau 
angehören als jene der D r a c h e n h ö h l e . Daher habe ich auch andere repräsenta­
tive Höh lenbä ren -Ma te r i a l i en in die Untersuchung einbezogen. Als besonders 
aufsch lußre ich erwies sich das in jüngster Zeit von J . T h . Groiss und Mitarbei ­
tern ausgegrabene Material der Z o o l i t h e n h ö h l e in der F ränk i schen Schweiz 
(Bundesrepublik Deutschland). Die Ergebnisse dieser ersten Vergleiche, die sich 
nur auf die Backenzähne beschränk ten , sind im folgenden z u s a m m e n g e f a ß t . Sie 
zeigen, daß der H ö h l e n b ä r einer viel s tärkeren und rascher verlaufenden E v o l u ­
t ion unterworfen war, als bisher angenommen wurde. 

Z u besonderem Dank bin ich Her rn Prof. Dr . J . T h . Gro iß (Institut für 
Pa läonto logie der Univers i tä t Erlangen) f ü r die Erlaubnis verpflichtet, das neue, 
noch unpublizierte H ö h l e n b ä r e n - M a t e r i a l aus der Z o o l i t h e n h ö h l e zu unter­
suchen. Herr D i r . D r . H . K o l l m a n n und Herr Dr . O .Schu l t z e rmög l i ch t en mir 
freundlicherweise die Durchsicht der am Naturhistorischen Museum W i e n auf­
bewahrten Höh lenbä ren re s t e . Her r Dr . K . M a i s (Naturhistorisches Museum 
Wien) machte mir einen Tei l des Materials aus der Sa l zo fenhöh le zugäng l i ch . 

Der Ausgangspunkt dieser Untersuchung ist das Material aus der Ramesch-
K n o c h e n h ö h l e , das bei den nun seit vierJahren laufenden Grabungen des Ober-

') Nach einem Vortrag von der Österreichischen Paläontologischen Gesellschaft in 
Wien am 17. Mai 1983. 
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ös ter re ich ischen Landesmuseums zu Tage kam. Ich danke auch hier sehr herz­
l i ch dem Direktor des Museums, Herrn Holra t Dr . Hermann K o h l , sowie Herrn 
Dr . Bernhard Gruber nicht nur für die finanzielle und ideelle Förde rung dieses 
Grabungsprojektes, sondern auch für die tatkräft ige U n t e r s t ü t z u n g und M i t ­
arbeit bei den Grabungen selbst. 

Fundstellen und Material 

E i n für statistische Untersuchungen repräsentat ives Material lag mir aus 
folgenden H ö h l e n vor: 

R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e (Kat.-Nr. 1636/8), Warscheneck (Oberös te r re ich) 

Der H ö h l e n e i n g a n g ö f f n e t sich in der Nordwand des Ramesch im ös t l ichen 
Tei l des Warscheneck in rund 2000 Meter H ö h e . Seit dem Jahre 1979 werden al l­
jährl ich Grabungen unter der Leitung des Verfassers sowie von Dr . Karl Mais 
(Institiut f ü r H ö h l e n f o r s c h u n g am Naturhistorischen Museum Wien) durch­
geführ t . Sie werden vom Oberös t c r r e i ch i schcn Landesmuscum finanziert. 

Das bisher geborgene Zahn- und Kiefermaterial bildet den Ausgangspunkt 
der vorliegenden Untersuchung. Dazu wurden je 100 Exemplare der Prämolaren 
(P^, P-), der Molaren M - , M - und M 3 , sowie je 50 Exemplare der My und M2 ver­
messen und morphologisch untersucht. 

E i n Vorbericht über den Verlauf der Grabungen und die bisher erzielten 
Ergebnisse wird vorbereitet. 

D r a c h e n h ö h l e bei M i x n i t z (Kat.-Nr. 2839/1), Steiermark 

D i e H ö h l e liegt im Rötels te in (Grazer Bergland), etwa 40 Ki lometer nörd­
l ich von Graz, öst l ich des Murtales. Ihr Eingang ö f f n e t sich in 950 m Seehöhe (s. 
Abe l & Kyrie 1931). 

Das für diese Arbeit untersuchte Material besteht aus Kielern und isolier­
ten Z ä h n e n , die am Institut f ü r Pa läonto log ie der Univers i tä t W i e n aufbewahrt 
werden. Zum Vergleich mit dem Material aus der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e 
wurden je 100 Exemplare der Prämola ren P- und P^, sowie der Molaren M - , M -
und M3, sowie je 50 Molaren M-f und M ^ verwertet. 

M e r k e n s t e i n h ö h l e (Kat.-Nr. 1911/32) im Hohen Lindkogcl , Niederös te r re ich 

D i e H ö h l e liegt im südl ichen Wienerwald, etwa 8 Kilometer westlich von 
Bad Vöslau . Sie ö f fne t sich am Fuße des Burgfelsens von Merkenstein in 441 
Meter S e e h ö h e . 

D i e Merkens t e inhöh l e ist nicht nur wegen ihrer H ö h l e n b ä r e n f u n d e , 
sondern auch durch eine reiche Mikrovertebraten-Faune bekannt (Wettstein & 
M ü h l h o f e r 1938, H ü t t e r 1955). Das Fossilmaterial der M e r k e n s t e i n h ö h l e wird 
im Naturhistorischen Museum W i e n aufbewahrt. Für die vorliegende Unter­
suchung wurde zunächs t nur die Morphologie der ?\ ausgewertet; es lagen 44 P-
und 43 P^ vor. 
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Sa lzo fenhöh le (Kat.-Nr. 1624/31) im Toten Gebirge, Steiermark 

Die Bärenreste dieser i n 2000 m Seehöhe liegenden H ö h l e wurden durch 
zahlreiche Publikationen von K . Ehrenberg (1941, 1942, 1969, 1973) bekannt. 
Leider lag mir fü r die vorliegende Studie nur ein vergleichsweise kleines 
Material vor, weil der Großte i l der Funde aus dieser Höh le im Heimatmuseum 
Bad Aussee (Steiermark) aufbewahrt wird. 

Z o o l i t h e n h ö h l e bei Burggaillenreuth, Oberfranken 

Die Z o o l i t h e n h ö h l e liegt i n der Fränkischen Schweiz, 455 m ü. d. M . 

Nachdem sich beim Vergleich der Bärenreste vom Ramesch mit denen von 
M i x n i t z eklatante Unterschiede herausgestellt hatten, drängte sich die Frage auf, 
wie sich andere H ö h l e n b ä r e n - „ P o p u l a t i o n e n " in den untersuchten Merkmalen 
verhalten. W ä h r e n d eines Studienaufenthaltes in Erlangen ergab sich die Mög­
lichkeit, die H ö h l e n b ä r e n r e s t e aus der b e r ü h m t e n Z o o l i t h e n h ö h l e zu studieren. 
Dies ist für die untersuchte Fragestellung einerseits aus historischen G r ü n d e n 
interessant, da die Z o o l i t h e n h ö h l e der Locus typicus des Ursüs spelaeus ist (vgl. 
Hel ler 1972), andererseits aber auch deshalb, weil neue Grabungen, die in ver­
schiedenen H ö h l e n t e i l e n von Groiss und Mitarbeitern d u r c h g e f ü h r t wurden, 
reiches Material aus unges tör ten Sedimenten erbrachten (s. Groiss 1972). 

Bei den neuen Fundstellen handelt es sich um Spalten- oder S c h a c h t f ü l l u n ­
gen, die bei den f rühe ren Grabungen und P lünde rungen nicht angetastet worden 
waren. Repräsentat ive Mengen an H ö h l e n b ä r e n z ä h n e n liegen bisher aus folgen­
den Fundkomplexen vor: 

1. Spalte und Knochenschacht. D ie k n o c h e n f ü h r e n d e n Schichten der Fund-
komplexe „Spalte" und „ K n o c h e n s c h a c h t " hängen zusammen (vgl. Groiss 1972, 
A b b . 3) und werden hier zusammen behandelt. D ie Fundschicht „Spalte" lieferte 
bisher 93 P-j und 39 P-, während aus dem „ K n o c h e n s c h a c h t " 21 und 57 P-
(isoliert oder im Kiefer) geborgen wurden. Zusammen ergibt das die beachtliche 
Menge von 114 P^ und 96 P-. Die eigenartige Verteilung der H ä u f i g k e i t e n v o n 
Ober- und Unterkiefer-Molaren k ö n n t e mit der besonderen A r t der Foss i l anhäu­
fung erklärt werden (vgl. Groiss 1972: 85). 

2. Bärenkammer. A ls B ä r e n k a m m e r wurde ein kleiner Seitenteil der neuent­
deckten Zaunikhalle bezeichnet. A u c h dort fällt die ungleiche Häuf igke i t der 
oberen und unteren Prämola ren auf: 32 P- stehen nur 12 P^ gegenüber ; die 
Unte rk ie fe r -Prämolaren wurden wegen ihrer nicht repräsenta t iven Menge beim 
Frequenz-Vergleich (Abb. 9) nicht berücksicht ig t . 

3. Guloloch. E i n schach t fö rmige r Raum im vorderen Teil der H ö h l e erhielt 
diesen Namen auf Grund eines fast kompletten Vielfraß-Skelet tes . A u c h hier 
diskrepante Mengen: 80 P- und nur 48 P^. 

Die Unterscheidung dieser Fundkomplexe bei der morphologischen 
Analyse der Prämola ren war wichtig, wie die Ergebnisse zeigen. Of fens ich t l i ch 
wurden diese relativ kleinen R ä u m e zu sehr verschiedenen Zeiten und relativ 
rasch gefül l t . 
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Methodik 

Zur Beantwortung der zentralen Frage nach der E v o l u t i o n s h ö h e des 
Rameschbären im Vergleich zu anderen H ö h l e n b ä r e n wurden repräsenta t ive 
Mengen von Backenzähnen nach zwei Methoden analysiert. 

Als erstes wurden die Längen und Breiten der Zähne ermittelt und die 
Mittelwerte mit den entsprechenden Werten anderer H ö h l e n verglichen. Dabei 
erbrachte die von Schutt (1968) e inge füh r t e und von Bishop (1982) über­
nommene Methode des prozentualen Längen-Vergleiches übe r ra schende Er­
gebnisse (vgl. A b b . 2). N o c h bessere Resultate ergaben sich durch die morpholo­
gische Untersuchung der Prämolaren . Die „Morpho typen-Ana lyse" benannte 
Methode brachte bei Kleinsäugern gute Erfolge (vgl. Rabeder 1981); sie besteht 
aus der Erstellung eines „ m o r p h o g e n e t i s c h e n Schemas" und aus der Ermit t lung 
der „ M o r p h o t y p e n - F r e q u e n z e n " . Die Evolu t ion ist als Verschiebung dieser 
Frequenzen erkennbar. 

Längenvergleich der Backenzähne 

A u c h beim Bären der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e ist die für Ursns spelaeus 
charakteristische Variabili tät festzustellen. Nach den Mittelwerten der Kronen­
längen liegen die Backenzähne des Ramesch-Bären zwichen den typischen 
Ursus-spelaeus-Vtrtretem und den Ursns-deningeri-?ormcn, wie sie in repräsenta­
tiven Mengen aus der E i n h o r n h ö h l e bei Scharzfeld im Harz (Schutt 1968) und 
aus Westbury (Bishop 1982) publiziert werden. 

Im Vergleich mit dem „ typischen" Ursns spelaeus (Werte nach Rode 1935) 
aus diversen Fundstellen sowie mit Ursus deniugeri und dem Mixni tze r H ö h l e n ­
bären ergeben sich erstaunliche Abweichungen. Nach dem prozentualen 
Längenvergle ich, wobei die spelaeus-Wctte nach Rode (1935) mit 100% gleich­
gesetzt wurden, zeigt sich, d a ß der Ramesch-Bär in den Längen des P-, M - , M-j , 
M ^ und P-j um 3 bis 4% hinter den typischen spelaeus-Werten zurückble ib t , d a ß 
er hingegen nach den Mittelwerten der M - und M - dem Ursus deningeri sehr 
nahekommt. 

N o c h um vieles stärker sind die Differenzen zum Mixn i t ze r Bären. Dieser 
hat sich vom Ursus spelaeus-Quzxschmtt durch einn allgemeine Vergrößerung 
um 1 bis 3% in der Ver längerung des M-3 jedoch um fast 10% abgesetzt, gegen­
über dem Ramesch-Bären gibt es jedoch Differenzen von 13% für den M3, fast 
10% für den M - und 4 bis 5% für die übr igen Molaren (Abb. 1 und 2). 

D i e Prämolaren — und der P^ mehr als der P- — liegen in den Längenwer­
ten dichter beisammen. Das kann f o l g e n d e r m a ß e n z u s a m m e n g e f a ß t , bzw. 
gedeutet werden: Der Mixn i t ze r Bär hat sich gegenüber dem spelaeus-Quer-
schnitt durch die Verlängerung der distalen Molaren — besonders des M3 — 
weiterentwickelt, während der Ramesch-Bär in dieser Hins icht das deningeri-
Niveau nicht überschr i t ten oder es durch Reduktionen wieder erreicht hat. Dies 
drückt sich auch im Verhäl tnis der M y L ä n g e zur M^-Länge aus; dieses beträgt 
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Abb. 2: Prozentualer Vergleich der Backenzahnlängen des Ramesch-Bären und des Mixnitzer 
Bären sowie des U. deningeri aus Schwarzfeld und Westbury mit den von Rode (1935) angegebenen 

Werten von Ursus spelaeus. Nach Schutt (1968) und Bishop (1982). 

in Ramesch 0,86, in Schwarzfeld 0,87, im Ursus-spclaciis-Qucrschniu 0,90 und in 
M i x n i t z 0,94. W e n n wir von der Annahme ausgehen, daß der Ramesch-Bär zur 
gleichen Zeit wie der Mixn i t ze r Bär lebte (es gibt derzeit keine dagegensprechen-
den Argumente oder Daten), k ö n n e n wir die gezeigten Diskrepanzen nur phylo­
genetisch deuten. Der Ramesch-Bär gehör t damit einer anderen Entwicklungs­
richtung an als der Bär von M i x n i t z . 

Pf Morphologie 

W ä h r e n d sich die Molaren des Ramesch-Bären morphologisch kaum an­
ders verhalten als beim typischen Ursus spelaeus, sind an einem statistischen 
Material der dem H ö h l e n b ä r verbliebenen Prämolaren (P^ und P-) signifikante 
Unterschiede zu erkennen. 

Die Variabil i tät des P^ ist, insbesondere was die Anzahl und Anordnung der 
H ö c k e r betrifft, beim Material von Ramesch ebenfalls be t rächt l ich , doch gibt es 
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so große Unterschiede zum von M i x n i t z , d a ß eine morphologische Analyse 
angebracht erscheint. Unterschiede von ganz ähn l i cher A r t hat Ehrenberg 
(Ehrenberg & Sickenberg 1929: 345) bei der Bearbeitung der Bärenreste aus der 
Sch re ibe rwandhöh le (Dachstein) festgestellt: „Ein Unterschied besteht nicht 
b l o ß insoferne, als beim Dachs t e inbä ren einerseits G r ö ß e wie Gestalt der Zahn­
krone nicht in so weiten Grenzen schankt, andererseits die Zahl der primitiveren 
P4 eine g rößere ist und die höchs te Entwicklungsstufe mit mehr als drei g roßen 
H ö c k e r n , und auße rdem mit Sekundä r -Höcke rn , ü b e r h a u p t fehlt". 

A u c h am Ramesch-Material fällt schon bei einer ersten Durchsicht auf, d a ß 
P4 mit vier oder fün f H a u p t h ö c k e r n fehlen, während solche beim M i x n i t z e r 
H ö h l e n b ä r e n mit einer Häuf igke i t von über 40% auftreten. Eine Übe r s i ch t der 
auftretenden Morphotypen gibt A b b . 3. 

Morphogenet ik 

Das Zie l von morphogenetischen Über l egungen ist es, die auftretenden 
morphologischen Einheiten (Morphotypen) nach einem Schema zu ordnen, 
das mögl ichs t der Evolut ion entspricht. D a z u ist es notwendig, die Evolut ions­
richtung zu erkennen und eine funktionsmorphologische Deutung der evolu-
tiven Verände rungen zu versuchen. 

Wenn wir von der einfachsten Form ausgehen, wie sie auch bei allen pr imi­
t iven Bären (z. B . Ursus etruscus, Ursus deningeri, Ursavus etc.) zu f inden ist, und 
dazu die immer komplizierter werdenden Morphotypen vergleichen, erkennen 
wir eine progressive Entwicklung des P^, die wir als Molarisierung ansehen 
k ö n n e n . Rückläuf ige Entwicklungen — z. B . Reduktionen von H ö c k e r n — wie an 
den M 3 und M - , sind nicht zu beobachten. D a ß die Evolut ion des P^ von derein-
höcker igen Form zum vie lhöcker igen Stadium nicht geradlinig, sondern auch 
auf Umwegen erfolgte, soll die folgende Beschreibung der auftretenden 
Morphotypen (Abb. 3. und 4) darlegen: 

Morpbotyp A (Abb. 3, Fig. 1): K r o n e n - G r u n d r i ß e i fö rmig , l ingual meist etwas einge-
dellt. N u r ein H a u p t h ö c k e r (Protoconid); dieser kann eine mehr oder weniger ausgeprägte 
Metaconid-Kante haben. A m Talon id kann eine mediane Kante angedeutet sein. 

Morpbotyp b I (Abb. 3, F ig . 2): wie A , aber mit Metacon id , das als kleiner H ö c k e r der 
Metaconid-Kante entspringt. 

Dieser M o r p b o t y p tritt beim H ö h l e n b ä r e n äußers t selten auf, ist aber charakteri­
stisch für Ursus arc tos. 

Morpbotyp B 1 (Abb. 3, F ig . 3): wie A , aber mit deutlichem mesio-lingualen H ö c k e r (= 
Paraconid). 

Morpbotyp Cl (Abb. 3, F ig .4) : wie B l , aber zusä tz l ich mit einem Me tacon id . Das 
G r ö ß e n v e r h ä l t n i s von Paraconid und Metacon id schwankt. 

Morpbotyp D1 (Abb. 3, F ig . 5): wie C 1, aber zwischen dem Paraconid und dem Meta­
con id ist ein weiterer H ö c k e r entstanden, meist durch Abspaltung von einem der beiden 
H ö c k e r . Es k ö n n e n auch zwei H ö c k e r c h e n entwickelt sein. Die zusä t z l i chen H ö c k e r 
k ö n n e n die G r ö ß e von Paraconid oder Metacon id erreichen und mit ihnen zu einem W a l l 
verschmelzen. 
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Abb. 4: Morphogcnctisches Schema der P-^-Höcker-Anordnung bei Ursus spelaeus und Ursus 
arclos. — Abkürzungen: Ed-Entoconid, Hyd-Hypoconid, Med-Metaconid, Pad-Paracouid, Prd-
Protöconid. — Signaturen: 1=Höcker; die unterschiedliche Größe der Punkte entspricht der 

jeweiligen Größe und Höbe, 2 = Kante, 3 = Furche, 4= Vermutliche Evolutionsrichtung (durch 
Zwischenformen belegt). 

Morpholyp 132 (Abb. 3, F ig . 6): wie B 1, aber mit einem deutlichen T a l o n i d h ö c k e r = 
H y p o c o n i d . Kein Metacon id . 

Morpholyp C2 (Abb. 3, Fig. 8): wie C 1, aber mit deutlichem H y p o c o n i d . V o m 
M o r p h o t y p B 2 unterscheidet sich C 2 durch den Besitz eines Metaconids . 

Morpholyp D2 (Abb. 3, Fig. 10): wie D l , aber mit H y p o c o n i d . 
Morphotyp d2 (Abb . 3, F ig . 7): wie D l , aber mi t einem lingualen T a l o n i d h ö c k e r = 

En tocon id . K e i n H y p o c o n i d . 

Abb. 3: Die wichtigsten Morphotypen der [^-Morphogenese bei Ursus spelaeus aus der Ramesch-
Knochenhöhle und aus der Drachenhöhle bei Mixnitz sowie bei Ursus arclos, rezent. 

Schematisch dargestellt ist der Pj dexl. in Occlusal- und Lingual-Ansicht, Fig. I: Morphotyp A, 
Ramesch RK163/1. — Fig. 2: Morphotyp b 1, Ursus arctos, rezent. — Fig. 3: Morphotyp B J, 
Ramesch RK 127/1. - Fig. 4: Morphotyp Gl, Ramesch RK 134/1. - Fig. 5: Morphotyp Dl, 
Ramesch RK 114/1 (invers). —Fig. 6: Morphotyp B 2, Mixnitz. —Fig. 7: Morphotyp d2, Mixnitz. 
— Fig. 8: Morpholyp C2, Mixnitz. — Fig. 9: Übcrgangsjorm zwischen den Morphotypen D1 und 
D 2. Dieser Zahn zeigt das am deutlichsten entwickelte Hypoconid unter allen 100 Fi aus der 
Ramesch-Knochenhöhle, RK 178/1. — Fig. 10: Morphotyp D2, Mixnitz. — Fig. IL: Morpholyp 

C3, Mixnitz. — Fig. 12: Morphotyp E4, Mixnitz. 
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Morpbotyp C3 (Abb. 3, Pig. 11): wie C 2 , aber mit einem Entocon id . 
Morphotyp D3: wie D 2 , aber mit En tocon id . Dieser M o r p h o t y p tritt im Material 

bisher nicht auf, seine Existenz ist jedoch theoretisch anzunehmen. 
Morphotyp E4 (Abb . 3, Fig. 12): Der h ö c h s t e evoluierte M o r p h o t y p zeigt nicht nur 

eine vermehrte H ö c k e r a n z a h l am Tr igonid , sondern auch 3 T a l o n i d h ö c k e r : das Ento­
con id und das zweigeteilte H y p o c o n i d . 

Ubergangsformen: Die mesten der hier unterschiedenen Morpho typen sind durch 
Ü b e r g a n g s f o r m e n verbunden, bei welchen die entsprechenden H ö c k e r noch nicht vol l 
entwickelt, sondern nur angedeutet s ind. 

M o r p h o t y p e n - F r e q u e n z e n 

P^-Morphotypen des Ramesch- und des Mixni tz -Bären 

Der dre ihöcker ige M o r p h o t y p C 1 herrscht in beiden Faunen vor: im Material von 
Ramesch sogarmit 50%, beim Mixn i t ze r Bären mit 38%. Der Hauptunterschied zwischen 
den beiden B ä r e n - „ P o p u l a t i o n e n " liegt nun darin, d a ß beim Ramesch-Bären die M o r p h o ­
typen mit einem voll entwickelten H y p o c o n i d völlig fehlen; es gibt b l o ß die Ubergangs­
formen C 1/C 2 und D 1/D 2, bei denen ein H y p o c o n i d nur angedeutet ist. Das Exemplar 
mit dem am stärksten entwickelten H y p o c o n i d ist auf A b b . 3, F ig . 9 skizziert. Diese Über ­
gangsformen machen zusammen nur 12% aus, w ä h r e n d beim Mixn i t ze r Bären bei 4 5 % 
der P-j ein gut ausgeprägtes H y p o c o n i d vorhanden ist. Bei vier Exemplaren ist sogar ein 
En tocon id entwickelt. Der M o r p h o t y p E 4 hat sogar ein so hohes Evolut ionsniveau 
erreicht, d a ß man von einer vol len Molar is ierung sprechen kann. 

Die so unterschiedlichen Frequenzen der P^-Morphotypen k ö n n e n nur so gedeutet 
werden, d a ß der Bär aus der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e im Bezug auf die Molar is ierung des 
P;i primitiver ist als der Mixn i t ze r Bär (Abb. 5). 

R A M E S C H M I X N , T Z 

Abb. 5: Frequenzvergleich der Pr,-Morphotypai des I löblenbären vom Ramesch und von Mixnitz, 
geordnet nach dem morphogenetischen Schema der Abb. 4. 
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P^-Morphotypen der Merkensteiner H ö h l e 

Das Evolut ionsniveau des M i x n i t z e r Bären wird nicht ganz erreicht: Der M o r p h o t y p 
C 1 dominiert noch mit fast 50%, w ä h r e n d die progressiven Typen C 2 und E 4 nur 2 0 % 
ausmachen. V o m Ramesch -Bären ist der Merkens te in -Bär morphologisch und metrisch 
weit entfernt. 

P j -Morphotypen der Z o o l i t h e n h ö h l e 

Für die g r ö ß t e Ü b e r r a s c h u n g der ganzen Untersuchung sorgten die P rämola ren der 
Z o o l i t h e n h ö h l e . Es zeigte sich, d a ß die einzelnen Fundkomplexe z. T. völl ig verschiedene 
Morphotypen-Frequenzen aufweisen. W ä h r e n d die Pj der B ä r e n k a m m e r dem M i x n i t z e r 
Bären am n ä c h s t e n stehen und sich die P^ aus dem G u l o l o c h an die Merkensteiner Bären 
a n s c h l i e ß e n , haben sich die P4 aus dem Komplex Spalte und Knochenschacht nur wenig 
ü b e r das Niveau des Ramesch-Bären hinaus entwickelt. 

N u n kann keine Rede davon sein, d a ß der Ramesch -Bär in engen Beziehungen zum 
H ö h l e n b ä r e n stand, der in der Z o o l i t h e n h ö h l e zur Zeit der Fü l lung v o n „Spal te u n d 
Knochenschacht" gelebt hat. Dieser zeigt weder die geringen Dimens ionen noch die rela­
tiv stark verkürz ten M - und M3. D i e Unterschiede zwischen den Bärenres t en aus dem 
Komplex „Spal te und Knochenschacht" einerseits und aus dem G u l o l o c h , bzw. der Bären-
kammerandererseits k ö n n e n nurze i t l i ch gedeutet werden. Die Z o o l i t h e n h ö h l e warof fen­
sichtl ich wesentlich länger bewohnt, als man b i sherannahm. Die verschiedenen E v o l u ­
tionsniveaus lassen keine andere Erk lä rung zu . 

^-Morphologie 

Die Variabi l i tät des Oberk ie fe r -Prämola ren ist in noch s tärkerem M a ß e als 
beim P^ v o m Einbau zusä tz l icher Höcke r geprägt. Ehrenberg (1931) hat aus führ ­
l ich alle Mögl i chke i t en geschildert, wo accessorische Höcker auftreten k ö n n e n . 
Ordnet man die auftretenden Varianten der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e und jene 
von M i x n i t z in ein morphogenetisches Schema (Abb. 7), so läßt sich erkennen, 
daß die sogenannte „spelaeoide" Entwicklung — ausgehend von den Verhä l tn i s ­
sen bei Ursus etruscus — einerseits in der Vergrößerung des Paraconus und 
andererseits im Aufbau einer Protocon-Metacon-Schneide besteht. 

Diese Schneide wird schrittweise aufgebaut, indem z u n ä c h s t ein kleiner 
H ö c k e r (Metaconulus) in der Lingualwand des Metaconus auftritt. D u r c h eine 
fortschreitende Kantenbildung wird nun eine Schneide gebildet, die den Meta­
conus mit dem Protoconus verbindet, der dazwischen liegende Einschnit t wird 
zu einer seichten Kerbe reduziert. Diese Schneide wird nach mesio-lingual ver­
längert , indem in die vom Protoconus nach vorne abfallende Kante ein accesso-
rischer H ö c k e r eingebaut wird. Die zwei zusä tz l ichen H ö c k e r c h e n , welche 
zwischen dem Protoconus und dem Paraconus auftreten k ö n n e n , erlangten 
funkt ionel l keine Bedeutung und werden daher bei der Aufstel lung der M o r p h o ­
typen nicht berücksicht igt . Reduktionen sind auch hier nicht feststellbar. 

Wenn wir den P- von Ursus etruscus der Morphogenese zugrunde legen, se­
hen wir, d a ß die Ursus-arctos-Formen zu einer Verbreiterung der Kau f l äche , die 
Ursus-spelaeus-Typen jedoch auch zu einer Ver längerung neigen. 
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Abb. 6: Die wichtigsten Morphotypen der lyl-Morphogenese bei Ursus spelaeus aus der Ramesch-
Knochenhöhle und aus der Drachenhöble bei MixnilZ. — Dargestellt ist der /*-' sin. in a: Occlusal-. 

b: Distal- und z. T. c: in Lingual-Ansiebt. 
Fig. I: Morphotyp etruscus. Deutsch-Altenburg 4 B. Altpleistozän. — Fig. 2: Morphotyp A, 
Ramesch RK19/5. — Fig. 3: Morphotyp A/B, Übcrgangsjorm zwischen A und B, Rainesch 
RK 64/4. — Fig. 4: Morphotyp B, Ramcscb RK 80/11. - Fig. 5: Morphotyp C. Mixnitz. - Fig. 6: 

Morphotyp D, Ramescb RKoN/2. — Fig. 7: Morphotyp E, Mixnitz. 

F o l g e n d e M o r p h o t y p e n seien i n n e r h a l b de r B r a u n b ä r e n g r u p p e unter ­
s c h i e d e n : 

Morphotyp etruscus (Abb . 6, Fig. 1): Die Kauf l äche hat einen gerundet dreieckigen 
U m r i ß , neben den drei H a u p t h ö c k e r n Paraconus, Mctaconus und Protoconus kann ein 
kleines Metastyl entwickelt sein, das mit der Basis des Protocon durch das Dista lc ingulum 
verbunden ist. E i n Verbindungsgrat v o m Protocon zum Para con kann durch ein kleines 
H ö c k e r c h e n an der Paraconbasis sowie durch eine Kante am Protocon angedeutet sein. 

Morphotyp a (aretos): G e g e n ü b e r dem etruscus-Typ ist die Kauf läche verbreitert (a 1). 
Zusä t z l i che H ö c k e r werden am Mesia l - und am Dis ta l -Arm des Proctoconus angelegt 
(Morpho typ a 2), nicht aber zwischen Proto- und Mctaconus (Abb. 7). 

Morphotyp marilimus: Der P-des Eisbären ist einerseits von der V e r g r ö ß e r u n g des 
Paraconus (Parallelerscheinung zum spc/acus-Typ), andererseits durch die Redukt ion des 
Protoconus geprägt (Abb. 7). 
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Morphotyp A (Abb. 6, Fig. 2): W i e „e t ruscus" , aber der Paraconus ist ve rg rößer t v. a. 
ver länger t , s o d a ß die G r u n d f l ä c h e des P- unsymmetrisch in die Länge gezogen ist und der 
Protoconus distal der Zahnmitte situiert ist. Keine zusä tz l ichen H ö c k e r . 

Morphotyp B (Abb. 6, Fig. 4): W i e M o r p h o t y p A , aber mit einem mehr oder weniger 
deutlichen Metaconulus auf der Lingualwand des Metacon . Zwischen Protocon und 
Metacon gibt es noch keine Kantenbi ldung. 

Morphotyp C ( A b b . 6, Fig. 5): W i e M o r p h o t y p B , aber mit einem zusä t z l i chen H ö c k e r 
lingual am F u ß des Protoconus. 

Morphotyp D (Abb. 6, F ig . 6): W i e M o r p h o t y p B, die I locker Metaconus, Meta­
conulus und Protoconus sind jedoch zu einer durchgehenden Kante verbunden, der 
Protoconus entsendet a u ß e r d e m eine deutliche Kante nach mesio-lingual. 

Morphotyp E (Abb. 6, F ig . 7): W i e M o r p h o t y p D , aber mit einem zusä tz l i chen 
H ö c k e r lingual am F u ß des Protoconus, der ebenfalls in die „ M e t a l o p h - S c h n e i d e " ein­
bezogen ist. Aus dem M o r p h o t y p C entsteht dieser Typ durch die Kantenbi ldung an den 
vier H ö c k e r n . 

e t r u s c u s 
Abb. 7: Morphogenelisches Schema der P^-Höcker-Anordnung bei Ursns spelaeus, U. aretos al 
und a 2 und U. maritimus. — Abkürzungen: alH = accessorischer lingualer Höcker, Mcl = Meta­
conulus, Me — Metaconus, Mel=Metaloph, Pa — Paracon, Pr = Parotocon. — Signaturen wie auf 

Abb. 4. 
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M o r p h o t y p e n - F r e q u e n z e n 

P--Morphotypen des Ramesch- und des Mixni t / . -Bärcn 

Die be t r äch t l i chen Unterschiede in den Pläuf igkei tcn der P--Morphotypen sind in 
A b b . 8 dargestellt. W ä h r e n d im Material aus der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e der M o r p b o t y p 
B absolut dominiert , ist es am Mixn i t ze r Material der fortgeschrittene Typ D , der hier die 
absolute Mehrhei t innehat. Das h ö c h s t e v o l u i e r t e Stadium E, das in M i x n i t z immerhin 
11% erreicht, ist am Ramesch nur mit einer Ü b e r g a n g s f o r m (D/E) angedeutet. Zusammen­
fassend sei festgestellt: A u c h das P--Material weist darauf h in , d a ß der Ramesch-Bär 
odontologisch primitiver war als der Bär aus der Mixn i t ze r D r a c h e n h ö h l c . 

P- -Morphotypen der M e r k e n s t e i n h ö h l e 

N a c h den Oberkiefer-P- schl ießt der Bär von Merkenstein ganz dicht an die M i x n i t ­
zer Form an, s o d a ß von einem gleichen Evolut ionsniveau gesprochen werden kann. 

P- -Morphotypen der Z o o l i t h e n h ö h l e 

Das aus der prozentualen Verteilung der P., gewonnene Bi ld wird durch die Frequen­
zen der P--Morphotypen noch verstärkt . W ä h r e n d die P- aus „Spal te und Knochcn-
sc hacht" nicht einmal ganz das Niveau des Ramesch-Bären erreicht haben, sind die P- aus 
dem G u l o l o c h entsprechend den Pj-Frequenzen etwas hinter den Merkensteiner 
Exemplaren gereiht. 

P-j- und P--Morphotypen des Sa lzofen-Bären 

Das kleine Material von je 12 Exemplaren erlaubt keine gült ige Aussage. Die auf­
tretenden Morpho typen passen jedoch in das Bi ld des Ramesch-Bären . 

Ramesch Mixnitz 

Abb. 8: Frequenzvergleich der F^-Morphotypen des Höhlenbären vom Rainesch und aus Mixnitz, 
geordnet nach dem morphogenetischen Schema der Abb. 7. 
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Funktionsmorphologische Deutung der Py und P^-Evolution (Abb. 10) 

Die Entwicklung eines ein- oder zweihöcker igen Talonids sowie einer 
Metaloph-Schneide am P- sind in ä h n l i c h e r Weise als Verstärkung des vorderen 
Backenzahngebisses zu sehen. Das H y p o c o n i d des P^ hat als Gegenspieler im 
Oberk i e fe rgeb iß den Paraconus des P- und die Metaloph-Schneide des P- bildet 
mit den Tr igon id -Höckern (Protoconid, Paraconid und Mctaconid) des M-r eine 
Schere. 

Die beiden Stellen, an denen die Evolu t ion am deutlichsten erkennbar ist, 
stehen nicht direkt in Zusammenhang: Der Entwicklung eines Hypoconids am 
P t steht der Paraconus des P- gegenüber , an dem keine Veränderung zu erkennen 

MIXNITZ 

MERKENSTE INHÖHLE 

-H ZOOLITHENHOHLE 
Guloloch 

A / B . B B /D.D.C D/E .E 

ZOOLITHENHOHLE 
Spalte u. Schacht 

RAMESCH 

P^-Morpho typen 

> - f Ü r 

ZOOLITHENH.: 
Bärenkammor 

MERKENSTEINHOHLE 

ZOOLITHENH.: 
Guloloch 

ZOOLITHENH.: 
Spalte u. Schacht 

E R, - M o r p h o t y p e n A, B1 C1 D1 C 1 / C 2 B 2 . C 2 
D 1 / D 2 D2 .C3 

Abb. 9: Vergleich der Morpbotypen-Frcquenzen der P\ (in Prozent, vereinfacht) der untersuchten 
Höhlenbären-Materialien. Geordnet nach der Evolutionshöhe. 
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ist; die Metaloph-Schneide hingegen wirkt auf eine Kerbe im Trigonid des 
ein, die ebenfalls schon vorgegeben ist. 

Der Einbau zusä tz l icher Tr igonis -Höcker am P^ ist hingegen funktions­
morphologisch schwierig zu deuten, weil der Gegenspieler im Oberkiefer fehlt. 
Tatsächl ich ist eine Zunahme der D-Typen (D 1 und D 2 ) parallel zur Evolu t ion 
des Hypoconids nicht feststellbar. 

Phylogenetische Deutung 

Das niedrige Evolutionsniveau, welches der Ramesch-Bär an den Prämola­
ren und an den distalen Molaren im Verhäl tn is zum Mixni tzer Bären zeigt, kann 
nicht auf die verschiedene chronologische Stellung zu rückge füh r t werden; 
absolute Daten verwehren dies: Es liegen sowohl Werte nach der Radiokarbon­
methode als auch nach der Uran-Sericn-Mcthode vor. D i e Knochenprobe 
R K 80 / I I /D7 /3 stammt aus der obersten k n o c h e n f ü h r e n d e n Schicht und wurde 
nach der Radiokarbonmethode (Kollagenverfahren) mit 34.900 (+ 1800, - 1500) 
datiert (Felber 1982); die Uran-Serien-Datierung ergab ü b e r e i n s t i m m e n d e 

Abb. 10: Funktionsmorphologiscbe Deutung der Pj-Evolution, schematiscb dargestellt an den 
Occlusalßächen der Iy- und M1 (sin., oberes Bild), der P-A und M-t (dext., mittleres Bild) und 

iibereinandergezeiebnet (unteres Bild). 
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Werte ( 3 6 . 1 0 0 ± 3 0 0 0 und 42.000 ± 5 0 0 0 , H i l l e & W i l d , pers. Mit te i lung) , sodaß 
ein Mittelwert von 37.000 Jahren fü r diese Schicht angenommen wurde 
(Abb. 11). 

Damit bleibt aber für die H ö h l e n b ä r e n der Mixni tzer D r a c h e n h ö h l e nicht 
genug Zeit, die eine so deutliche Evolu t ion erklären könn te , selbst wenn die 
D r a c h e n h ö h l e bis zum Beginn des W ü r m - H a u p t s t a d i a l s (bei etwa 21.000 
Jahren) vom H ö h l e n b ä r e n bewohnt gewesen wäre. Der Mixni tze r Bär, von dem 
noch keine absoluten Daten vorliegen, kann daher nicht als „ N a c h f a h r e " des 
Ramesch-Bären gedeutet werden, was auch nach den Dimensionen unwahr­
scheinlich wäre. 

Aus der Annahme, d a ß die R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e und die M i x n i t z e r 
D r a c h e n h ö h l e zur gleichen Zeit bewohnt waren und aus der Tatsache, d a ß diese 
beiden Populationen morphologisch zu weit auseinanderliegen, als d a ß ein ge­
netischer Austausch zwischen den beiden Gruppen mögl ich erscheint, ist der 
Sch luß zu ziehen, d a ß der Ramesch-Bär einem phylogenetischen Seitenzweig 
angehör t . 

Abb. 11: Deutungsversuch der phylogenetischen Beziehungen zwischen dem Ramesch-Höhlen-
bären („hochalpine Klcinfonn") und der Normalform des Höhlenbären. Die Unterschiede in der 

P\-Evolution bei den Bären der Zoolithenhöhle werden chronologisch gedeutet. 
Der Hauptvorstoß der Würm-Eiszeit beendete die Besiedlung der Ramesch-Knochenhöhle früher 

als die der tiefer gelegenen Höhlen. 
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Dieser Seitenzweig entspricht höchs twahrsche in l ich der „ h o c h a l p i n e n 
K l e i n f o r m " (Ehrenberg 1942) aus der Sa l zo fenhöh le und aus der Schreiberwand­
höh le (Ehrenberg 1930,1955); er bewohnte zunächs t die H o c h f l ä c h e n des Toten 
Gebirges und des Dachsteingebirges, wahrscheinlich aber auch andere H o c h ­
plateaus der Nörd l i chen Kalkalpen (Tennengebirge, Steinernes Meer etc.). W i r 
müssen der „hocha lp inen K l e i n f o r m " den Status zumindest einer Unterart zu­
bi l l igen; es bedarf weiterer Untersuchungen, um diese Frage zu klären. In diesem 
Zusammenhang wäre die Auswertung der H ö h l e n b ä r e n f u n d e der Schlenkcn-
D u r c h g a n g s h ö h l e (Ehrenberg & Mais 1972) von Interesse, weil diese B ä r e n h ö h l e 
(Kat.-Nr. 1524/20) mit einer H ö h e von 1500 Meter über N N zwischen den H o c h -
gebirgs- und den Mi t te lgeb i rgshöhlen vermittelt. 

Die verschiedenen Evolutionsniveaus der Z o o l i t h e n h ö h l e k ö n n e n jedoch 
schon mit chronologischen Unterschieden erklärt werden. Die Bärenreste des 
Fundkomplexes „Spalte und Knochenschacht" haben normale Dimensionen 
und k ö n n t e n daher von den zeitl ichen Vorläuf ern der „Gulo loch"- und „Bären-
kammer"-Bären stammen (Abb. 11). 

Dami t sind nur einige Probleme angedeutet, für deren Lösung umfang­
reiche Untersuchungen angestellt werden müssen. 

Zusammenfassung und Ausblick 

Als wesentliches Ergebnis der vor läuf igen Untersuchungen des Ramesch-
Bären und der Vergleichsfaunen kann behauptet werden, daß 
1. auch innerhalb der Art Ursus spelaeus eine rasche Evolut ion belegbar ist, daß 
2. der H ö h l e n b ä r der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e einem Seitenzweig der Ursus-

spelaeus-Gruppe angehör t und sch l ieß l ich , d a ß 
3. auch beim H ö h l e n b ä r e n eine graduelle — und nicht eine punktuelle — Evolu­

tion festzustellen ist. 
Zu r Untermauerung dieser Behauptungen sowie zur Beantwortung vieler 

angeschnittener Fragen sind für die Zukunf t folgende Untersuchungen zu 
planen: 
— Morphologische Analyse weiterer repräsenta t iver Materialien aus H ö h l e n 

mit unterschiedlicher H ö h e n l a g e . 
— Ausweitung der metrischen und morphogenetischen Analyse auf Elemente 

des Vordergebisses und des postcranialen Skelettes. 
— D u r c h f ü h r u n g weiterer Grabungen im Hochgebirge wie im Voralpenbereich 

nach strengen stratigraphischen Maßs t äben . Zur Bergung von repräsenta t i ­
ven Fossilmengen aus verschiedenen stratigraphischen Niveaus ist deshalb 
eine Fortsetzung der Grabungen in der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e in den 
nächs ten Jahren notwendig. 

— F o r t f ü h r u n g des Daticrungsprogrammes nach der Radiokarbon- und der 
Uran-Serien-Methode sowie nach neuen erst auszuarbeitenden Isotopen-
methoden. Besonders aussagekräft ig wären absolute Daten für die H ö h l e n ­
bärenreste aus M i x n i t z , aus der Z o o l i t h e n h ö h l e und aus den tieferen 
Schichten der R a m e s c h - K n o c h e n h ö h l e . 
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